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Syntopie de deux espèces de Speonomus 
(Coléoptères Bathysciinae troglobies) 
dans le milieu souterrain superficiel 


I. — Aspects spatio-temporels 
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Synopsis: Ecological niches of syntopic's imagos are closed, individual stature 
and weight, populations recruitment timing, spatio-temporal distribution at a 
same station are similar. But it is not the same for larva ; for Speonomus carrerei 
post embryonic development is more adapted than S. orgibetensis for subterranean 
life. 

Keywords: Coleoptera Bathysciinae Speonomus troglobitic species - under- 
ground superficial compartment - syntopy - populations. 


INTRODUCTION 


Les prospections dans le Milieu Souterrain Superficiel (JUBERTHIE et coll., 
1980 et 1981 a) dans la forêt d'Orgibet (Ariège, France) montrent des cas de 
coexistence entre 4 espèces de Coléoptères troglobies stricts : 2 espèces de 
Bathysciinae du genre Speonomus et 2 espèces de Trechinae du genre 
Aphaenops. 

La cohabitation d'espèces proches dans les grottes a été constatée à 
maintes reprises et a donné lieu à différents travaux, sur les Coléoptères 
hypogés (CULVER, 1970; Escota, 1980; KANE et POULSON, 1976; Mac KINNEY, 
1975; SALGADO CosTAS, 1978), sur les Collemboles (CHRISTIANSEN, 1978; 


Reçu le 6-6-86. 
Accepté le 28-7-86. 


REVUE D'ÉCOLOGIE ET DE BIOLOGIE DU SOL - 0035-1822/86/04 423 21 $ 4.10 © Gauthier-Villars 


424 C. GERS 


KILBERTUS et VANNIER, 1981 ; THIBAUD et VANNIER, 1978 ; VANNIER et VERDIER, 
1981) et sur les Crustacés aquatiques troglobies (CULVER, 1973 et 1975 ; MoHR 
et POULSON, 1966). 


Le milieu souterrain superficiel (M.S.S.), zone interface entre les horizons 
du sol et le milieu souterrain profond (grottes et fissures), nous parait un 
excellent cadre pour appréhender les modalités de la coexistence de deux 
espèces de Coléopteres Speonomus carrerei FoURRES, 1953 et Speonomus 
orgibetensis GERS, 1986. Il possède les caractères propres au milieu souterrain 
profond (grottes et fissures adjacentes) : obscurité, absence de photopériode, 
variations climatiques tamponnées. Cependant il est plus proche que les 
grottes des sources de production primaire de surface puisqu'il n'en est 
séparé que par le sol, épais en moyenne de 1 à 2 mètres. De plus, c'est une des 
voies essentielles de la colonisation du milieu souterrain par les espèces 
humicoles et endogées (JUBERTHIE, 1984). 


Ce travail est consacré d'une part à la répartition géographique de deux 
espèces de Bathysciinae hypogés Speonomus carrerei et Speonomus orgi- 
betensis, ainsi qu'à leur répartition temporelle et spatiale en fonction de 
l'hétérogénéité locale du milieu, et d'autre part, au recrutement des popu- 
lations. Il sera suivi par une deuxiéme étude (en préparation) portant sur les 
aspects trophiques et éthologiques liés au rôle de ces 2 espèces dans le fonc- 
tionnement du compartiment superficiel de l'écosysteme souterrain. L'ensem- 
ble de ces recherches, mené conjointement à l'analyse des communautés 
d'arthropodes gravitant autour de ces 2 espéces, devrait permettre de mieux 
cerner les régles de cette coexistence dans le milieu souterrain et de les 
replacer dans un contexte évolutif. 


I. — MATÉRIEL, MILIEU, MÉTHODES 


A) Position systématique, phylétique et biogéographique. 


L'analyse de la position systématique des 2 espèces Speonomus carrerei et S. orgi- 
betensis montre qu'elles appartiennent à la section III de la classification de JEANNEL 1924, 
définie par l'épaississement des articles antennaires à partir de l'article VII. Cependant, 
elles sont phylogénétiquement éloignées, comme en témoignent la structure de l'édéage 
(organe copulateur 4) et essentiellement la morphologie des pénicilles. C'est d'ailleurs 
à l'aide de ce dernier critere, suite aux travaux de JEANNEL, que nous avons définis l'appar- 
tenance de ces deux espèces à deux groupes de Speonomus : S. carrerei au groupe S. 
zophosinus (Saurcv, 1872) et S. orgibetensis au groupe S. speluncarum (DELAROUZEE, 1857). 


D'après les travaux de JEANNEL 1947, ces deux groupes d'espèces correspondent 
vraisemblablement à deux vagues de peuplement, originaires de l'Est mais non synchrones. 
Les especes du groupe speluncarum se rencontrent depuis le Pays Basque jusqu'à la 
vallée du Lez (Massif forestier d'Orgibet) à l'Ouest du Salat, sur le versant septentrional 
des Pyrénées, sur plus de 200 km (Fig. 1). Les espèces du groupe zophosinus se trouvent 
dans la partie occidentale de l'Ariège sur 40 km, d'une part dans le massif de l'Arize 
et le flanc ouest du massif des Trois Seigneurs à l'Est du Salat et d'autre part dans le 
massif forestier d'Orgibet. C'est dans ce massif que cohabitent les 2 espèces (Fig. 2). 

L'analyse morphologique des deux espèces S. carrerei (GERS, 1983) et S. orgibetensis 
(GERS, sous presse) a permis d'une part de tester la variabilité phénotypique des popu- 
lations et d'autre part de définir les critéres permettant de séparer les 2 espéces sur des 
animaux vivants (Tab. I). 
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Fic. 1, — Distribution géographique des espèces des 2 groupes (€) Speonomus gr. zophosinus 
et (*) Speonomus gr. speluncarum dans la chaine pyrénéenne. 
Fic. 2. — Carte de situation des stations dans le massif forestier d'Orgibet. Les grisés cor- 


respondent aux zones d'altitudes différentes. 


Les individus des deux espèces présentent des longueurs comprises entre 2,1 et 2,4 mm 
et des caractéristiques pondérales similaires : poids frais 10.10-* g, poids sec 5.10 g 
(SE 140-* SL 


B) Stations étudiées. 


Elles sont situées dans le massif forestier d'Orgibet (Fig. 2). Les deux espèces sont 
trouvées en syntopie dans 13 stations du M.S.S.; S. orgibetensis apparait seule dans 1 
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Tab. I 


Critere de séparation des deux espèces 


S. carrerei S. orgibelensis 
Carene mésosternale 
hauteur (h'D) bord median plus haute (0,30) plus basse (0,27) 
chélolaxie) lisse crénelé 


(< 5 soies latérales) | (> 6 soies latérales) 


longueur de — longueur de 
l'antenne l'élytre 0,90 — 0,95 0,80 — 0,85 


Pour les $ 

largeur du largeur de la 
ler arlicle / partie apicale du > 1 «1 
larsal libia 


Pour les , 

longueur / longueur 
article / article 2 — 2,5 1,5 — 1,9 
antennaire / antennaire 

V el VI | VII 


station du M.S.S. de la partie ouest du massif et S. carrerei occupe seule 2 grottes 
(Grotte de Payssa et Grotte de Pétillac), dans la partie est du massif. 


Les caractéristiques des stations du M.S.S. sont portées sur le tableau II. Les stations 
sont ordonnées d'ouest en est; la station la plus basse (S. 98) est à 960 m et les plus 
hautes (S.102, S. 103, S. 104) sont à 1380 m. Deux types de M.S.S. ont été définis; l'un 
correspond au colluvium (éboulis), l'autre à la fragmentation ou à la fissuration de la 
roche mère (JUBERTHIE et coll, 1980) ; il a été indiqué pour chacun le volume moyen des 
interstices ` la proximité du sol, distance entre le point de prélèvement et la limite des 
horizons A-B a été mesurée pour chaque station. La température et la teneur en eau 
(rapport du poids d'eau sur le poids de terre sèche après passage à l'étuve à 105° C) ont 
été évaluées pour les prélévements de juillet 1985. La couverture végétale, plus ou moins 
dense selon les stations, est composée de hétres. L'exposition donnée est celle du talus 
de la route forestière dans lequel a été fait le prélèvement. Pour la pente, le premier 
chiffre correspond à la pente du talus, le second à la pente naturelle de la forét. 


La station S.100 a été choisie pour l'étude des variations temporelles et spatiales 
d'abondance des populations des deux espéces, en raison de son étendue (60 m de front 
d'éboulis et 100 m de dénivelé), de l'hétérogénéité de la granulométrie et de nos connais- 
sances antérieurement acquises sur ses variables climatiques et sur les espéces composant 
son peuplement (GERS, 1983; JUBERTHIE et BOUILLON, 1983). 


C) Méthodes. 


Les données relatives au nombre d'individus ont été obtenues à l'aide de pièges à 
appât de fromage, placés à 60 cm de profondeur dans les talus de la route forestière. 
Cette technique de capture, par concentration de faune, s'est révélée étre la plus efficace 
pour les imagos de Coléopteres Bathysciinae (GERS et CuGNv, 1983 et 1985); les modalités 
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de la concentration des Speonomus autour des substances alimentaires ont été observées 
expérimentalement et discutées par JUBERTHIE-JUPEAU, 1983. 

Le contenu des pièges est trié sous la loupe binoculaire. La périodicité d'échantillon- 
nage pour l'étude spatio-temporelle dans la station S 100 est en règle générale d'un mois. 
En ce qui concerne les autres stations les données sont d'une part les effectifs cumulés 
de pièges posés de 1980 à 1984 et d'autre part les effectifs de piège de juillet 1985. 


II. — RÉSULTATS 


A) Abondance relative des 2 espèces dans le M.S.S. d'Orgibet. 


Nous avons défini pour chaque station le pourcentage relatif de chaque 
espèce ; un test de Wilcoxon nous a montré que les distributions sont du 
même type. 

On observe l'existence d'un gradient ouest-est pour la distribution des 
effectifs des 2 espèces : dominance des effectifs des populations de S. 
orgibetensis pour les stations occidentales (S. 95), baisse des effectifs pour les 
stations orientales (S. 101) et inversement pour les populations de S. carrerei. 
Ce gradient de répartition est modulé par : 


— l'altitude : les stations S. 102, S. 103, S. 104 situées à 1 380 m voient une 
augmentation d'effectifs de S. carrerei par rapport aux autres stations situées 
entre 950 m et 1 150 m ; 
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orgibetensis. A de 1980 à 1984, B Juillet 1985. Les stations sont ordonnées d'ouest en 
est, de la gauche vers la droite. 


Tab. IT 


Caractéristiques des stations du massif forestier d'Orgibet (cf. Fig. 2) 


Tempé- Teneur 


Slruclure Proxi- ralure = en eau en % 
Alti a R ité we 3 * " Jp " 
Allilude de l'éboülis mit oC o, pH Vésétation Expo Pente | natu. 
SES des vides du sol prise en juillet sition talus relle 
en mètre 1985 
S.95 (Pic de Nedé Ust Éboulis 2 11,90 13,1 | hêtres clairs N.N KU 25 
NX 184,05 ; Y = 3067,90 2x3x2cm ronees 
S.51 (Les Peauzac 1080 Éboulis l 14,49 I5,1 1,5 hèlres clairs N.E 70 25 
X 184,25 ; Y = 3062,15 2x3x2 cm 
5.96 (Laroque n° 7 1120 Éboulis 3 9,19 14,3 sg hêtres N.NNE 70 20 
X 184,70 ; Y 3067,60 (3 x 5 x 2 em) fraise des bois 
S.37 (Laroque ne 1 1130 Éboulis 2 9o 14,3 7 hêlres clairs N.NE 80 20 
X 484,7 ; Y 3067,54 3x5x92 cm fraises des bois 
S.50 (Laroque n° 5) 1150 Éboulis 3 9,20 21,4 5,5 | hêtres clairs | N.NE 80 20 
X 485,22 ; Y 3067,40 3X5x2 cm fraises des bois 
S.104 (Rte de la Gde Néouère 1380 Fragmentation 2 7,20 29,7 5.5 hêtres N.N DII 60 
X 485,75 ; Y = 3008,27 (10x 3 x 2 em 
S.103 (| Hle de la Gde Néouère) 1380 Fragmentalion 
NX 485,88 ; Y 3068,27 + Éboulis 2 7,29 26,1 6 hèlres N.NO DII 60 


10 x 5) (3x2) 


rai 


sað "3 


8.102 | Hle de la Gde Néouére) 


X = 486,00 ; Y = 3068,25 
8.97 (La Rivière) 

X = 487,30; Y = 3069,25 
8.98 (La fontaine d'Alléj 
X 187,90 ; Y 3068,00 


Fragmentation 
Il0x5x2 em 


980 


960 


Éboulis 
2x3x2 em 
Fragmentation 
10x2x1 em 


S.111 (Pla de Hach) 

X 488,00 ; Y = 3070,30 
S.99 (Pla d'Allé) 

X = 488,60 ; Y = 3068,25 


1025 


Fragmentation 
(10x 2x 1 em 


Éboulis 
+ fissures 
(2x9x1 cm 


hêlres 


hêlres 


fraises des bois 


hêlres 


hèlres clairs 


hêlres 
myrtilles 


S.100 (Ravin de la Tir 
X 188,80 ; Y = 3068,50 


S.101 (Pla d'Aston) 
X = 489,15 ; Y = 3068,45 
PAYSSA 

X 191,40 ; 3068,00 


PETILLAC 
X = 492,15 ; Y 3066,95 


1080 


Éboulis 
(cf. texte) 


hétres 


1000 


890 


Fragmentation 
(20x 7 x2 cm 


grotte 


grotte 


hêtres clairs 


hêtres denses 


hêtres clairs 


N.NE 
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entrée 
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— la structure de l'éboulis: S.102 et S.104 sont de type fissuré et les 
distributions de leurs effectifs sont similaires; S.103 caractérisée par un 
éboulis fin, située pourtant à la même altitude et distante de 100 mètres de 
S. 102 et S. 104 est marquée par des effectifs élevés de S. orgibetensis (Fig. 3). 
Pour certaines stations, aucun facteur pris isolément ne semble expliquer la 
distribution des espèces ; c'est le cas de la station S.50 oü une seule espèce, 
S. orgibetensis, est présente. Nous devons remarquer pour la station S.97 
l'opposition entre les 2 séries de prélèvements ; il apparait donc que selon la 
période de prélèvement nous puissions avoir des résultats différents. 


B) Répartition spatio-temporelle des 2 espèces dans la station S 100. 
En un an, de septembre 1984 à aoüt 1985, nous avons récolté : 


— dans le M.S.S. : 9552 imagos de Speonomus âgés de plus d'un mois 
(reconnaissables à leur teinte brune) dont 7 046 S. carrerei et 2467 S. orgi- 
betensis soit 3 fois moins de cette dernière espèce ; 


— dans l'horizon B, au-dessus du M.S.S., nous avons recueilli 107 imagos 
dont 59 S. carrerei et 48 S. orgibetensis. 


Les prélévements ont été faits dans le M.S.S. dans plusieurs types de gra- 
nulométrie (Tab. III : C1 et C3 de septembre 1984 à aoüt 1985 et C2 et C4 
d'avril 1984 à aoüt 1985). 


1. Évolution annuelle comparée des effectifs des deux espèces pour 
2 types de granulométrie. 


La figure 4 montre pour le type de granulométrie C1 et pour les 2 espèces 
une cinétique des effectifs similaire : un premier maximum en novembre et 
un second en juin. Il en est de méme pour le type C3 (Fig. 4) oà les 2 espèces 
ont des effectifs trés abondants en septembre 1984. Il apparait néanmoins une 
légère différence, lors des mois d'été et ceci pour les 2 types oü les effectifs 
de S. carrerei augmentent plus que ceux de S. orgibetensis. 


2. Variations saisonnières des effectifs d'une espèce selon le type de 
granulométrie. 


Pour une espèce (Fig. 5) les variations mensuelles des effectifs en fonction 
de la granulométrie sont différents. Pour S. carrerei le maximum est en sep- 


Tag. III 


Caractéristiques de types de granulométrie : C, à C, 


structure de l'éboulis. grossier (rès grossier 


volume moyen des 
interstices 


présence de limon fin. 
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FiG. 4. — Evolution temporelle des effectifs des deux espèces pour 2 types de granulométrie CI 
et C3 figurés dans les cartouches; [1 S. carrerei, wi S. orgibetensis. 


tembre pour C3 (petits interstices) et il est en novembre pour Cl (gros 
interstices avec présence de limon) (Fig. 5 A). Nous constatons un fait iden- 
tique pour S. orgibetensis (Fig. 5 B). Pour la période de mai à aoüt, dans 
C1 et C2 (éboulis à gros interstices) les variations d'abondance des effectifs 
ont la méme allure, plus visible pour S. carrerei (Fig. 5 A), tandis que dans 
C3 et C4 (éboulis à petits interstices) nous constatons un léger décalage, peut- 
étre dà au fait que C4 est plus pauvre que C3 en limon. Donc les imagos des 
deux espèces réagissent de facon similaire avec quelques légères nuances, aux 
variations saisonnieres dans les différents tvpes de granulométrie. 


3. Répartition des effectifs des 2 espèces selon la profondeur. 


Les effectifs recueillis dans l'horizon B, proche de la surface sont faibles 
(1 % de l'effectif total de la station). Ceci est conforme à ce que l'on connait 
de la biologie de ces espèces qui sont des troglobies stricts (Fig. 6). 


L'abondance des 9 (Fig. 6 A1 et B1) et ceci pour les 2 espèces est tou- 
jours plus grande que celle des «. 


4. Recrutement des populations. 


Il est possible de séparer les imagos en deux classes : la première est 
constituée par les imagos clairs, individus venant d'émerger, âgés de quelques 
jours à un mois environ; la seconde comprend tous les individus âgés de 
plus d'un mois, ils sont caractérisés par leur couleur brune. 

L'apparition des individus clairs permet de dater l'émergence de ces 
jeunes imagos à quelques jours pres (Tab. IV). 

Dans les 2 milieux C1 et C3, l'apparition des imagos clairs dure d'octobre 
à mai, ce qui montre une superposition des périodes d'émergence pour les 
deux espèces. Elle est légèrement plus courte chez S. carrerei que chez 
S. orgibetensis. Les maxima d'émergence chez les 2 espèces et pour les 2 sexes 
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i S.carrerei 


100 


S.orgibet. 


100 


S O N D J F M A M J dt A 


FiG. 5. — Variations mensuelles des effectifs en fonction de la granulométrie dans le M.S.S. 
A- S. carrerei, B- S. orgibetensis. 


se situent en décembre dans Cl (gros interstices limoneux) et en février dans 
C3 (petits interstices avec très peu de limons). Les différences entre les 
périodes d'émergence des máles et des femelles paraissent trés faibles. 

Il serait tentant comme l'a fait Mac KINNEY (1975) d'essayer d'évaluer à 
partir des effectifs d'imagos clairs, le renouvellement annuel des deux popu- 
lations. Nous nous placons ici dans le cas oü les populations sont en équilibre, 
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Tas. IV 


Effectifs d'imagos bruns, d'imagos clairs, selon les sexes, les espèces 
et les 2 types de granulométrie (C1, C3 — Station S 100 — octobre 1984- octobre 1985; 
NN X X| Période d'émergence) 


Octobre 
Novembre 
Décembre 
Janvier 
Juillet 
Septembre 
Octobre 


brun 92: 8 203 38 
clair 


S. carrerei KC 


Z5 


brun 152 880 59 46 I2 
clair 11 93 6 8 10 


NON SS 7 CR 
b. NN KK? N CON NNNM 
brun 21 26 122 12 0 5 
elair ü 0 49 2 3 10 


S. orgibelensis 


brun 41 t 3029 8 17 9 
clair f n 6 5 10 2 2$ 


DOOXXXXXXXXX 


g | brun 342 24 38 15 
clair ü 1 7 60 0 
S. carrerei ` 


brun 713 25 3 63 2: E 3 120 97 
clair ü 8 5 55 i 0 0 


brun 86 64 
clair 2 l 0 ï 

S. orgibelensis IX XXX X XX XXX X X X 
brun 285 110 0 12 78 10 18 11 
clair 5 3 0 433 5 6 0 


XXXXXXXXXXKXX]| 


C3 pelits inlerstices 
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c'est-à-dire oü le nombre d'imagos clairs est égal au nombre d'adultes morts 
pour une même période. 


Nous pouvons calculer, pour chaque sexe, chaque espèce et dans les 
2 milieux étudiés, le pourcentage de renouvellement (imagos clairs sur imagos 
bruns x 100) pour la période d'apparition des imagos clairs (Tab. V). 


La valeur de ces pourcentages laisse penser que le renouvellement des 
populations est faible, donc que la durée de vie de ces animaux est longue. 
Si nous avons 16,4% (valeur moyenne) d'apparition d'imagos clairs par an, 


A1 S.carrerei 


10 


NÏ B1 S.orgibet. 


10 


s o n d j f m âa m j jt a 


FiG, 6. — Variations mensuelles des effectifs dans l'horizon B. 
A-S. carrerei, Al 3 ( » Q (----), A2 4 + 9. 
B-S. orgibetensis, Bl 4 (=), Q (----), A2 (4 + 9). 
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il faudrait 6 ans pour que les populations se renouvellent. Or nous savons 
qu'en moyenne un imago de Speonomus vit de 3 à 4 ans. S'il en est de même 
pour les 2 espèces étudiées, les effectifs d'imagos clairs sont certainement sous 
estimés. 


Le recrutement des jeunes mâles est supérieur à celui des jeunes femelles, 
ce qui est en contradiction avec le sex ratio des imagos adultes, oà les 
femelles sont toujours dominantes (Tab. VI). Il semblerait de plus que le 


Tas. V 


Pourcentage de recrutement selon les types de granulométrie 


. carrerei 


`. orgibel 


s. carrerei 


. orgibel 


TaB. VI 


Sex ratio 


S. ar Obcas sua 0,36 [0,31 [0,23 [0,64 [0,45 10,58 [0,36 [0,62 [0,93 [0,39 | 0,33 | 1,12 | 0,62 
brun 
S. orgib. 0,32......| 0,51 [0,34 | 0,26 [0,40 [0 0,62 10,52 10,66 | 1,05 | 0,91 10,30 | 0,04 | 0,20 
C1 
S; car: 0,28::..::. 0 0,09 [0,16 10,50 | 1,25 | 0,8 — — 
clair 
Si orgib.:0,71.....5« — 0 0,76 10,33 | 0,60 | 1,0 1,0 0,5 
S: car. 0,01...... 0,47 | 0,37 | 0 3,0 10,60 [0,65 [0,33 [0,64 [ 0,65 10,80 10,53 | 0,21 | 0,18 
brun 
S: orgib. 0,39...... 0,39 | 0,58 | 0 0,25 | 0,33 | 0.20 | 0,66 | 0,72 | 0,42 | 0,47 | 0,75 | 0,50 | 0,54 
C3 
Si epp, :0,92...... 0,25 | 0 12 — — 
clair 
S. orgib. 0,55...... 0,40 | 0,33 | 0 0,25 | 0,69 | o 0,66 
S. car. 0,25 ü 0,22 10 0.14 [2 ü ü 0,55 | 0 0 0 0,66 | 0 


horizon B 


S. orgib. 0,99......| = [0,44] — 104010 ü ü 0,20 | 0 ü 0 ü 0 
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renouvellement selon le type de granulométrie entre les 2 espèces soit différent 
(S. orgibetensis plutôt en C1 et S. carrerei plutôt en C3). 


5. Données sur le cycle de développement. 


Des larves de Speonomus ont été récoltées à la station S. 100, essentiel- 
lement par Berlèse. Entre octobre et février une cinquantaine de larves appar- 
tenant toutes à un méme type ont été recueillies. Leur analyse morphologique 
(GERs, sous presse) nous a conduit à les attribuer à S. orgibetensis. 


Par ailleurs la dissection des ovaires des deux espéces montre que chez 
S. carrerei il n'y a toujours qu'un seul ovule en maturation, tandis que 
S. orgibetensis en présente toujours plus de deux. Ces caractéristiques per- 
mettraient selon DELEURANCE, 1963; JUBERTHIE-JUPEAU, in litteris, d'affirmer 
que nous sommes en présence de deux espèces à cycle de développement 
différent, l'une S. carrerei à cycle contracté à un seul stade larvaire, l'autre 
S. orgibetensis à cycle intermédiaire à 2 stades larvaires. 


III. — DISCUSSION 


Le probléme de la coexistence d'espèces proches dans le milieu souterrain 
a été abordé par différents auteurs que ce soit pour la faune terrestre ou 
aquatique, mais toujours dans les grottes (milieu souterrain profond). 


L'une des premiéres remarques à formuler sur ces travaux est relative aux 
différentes échelles d'observation. Elles vont de la simple constatation de la 
présence, simultanée ou non d'espéces proches (de méme genre, de méme 
famille) dans une cavité (Cotrrrarr, 1958 et 1967 ; Corrrarr et BOUILLON, 1959 ; 
EscoLa, 1980), à la recherche de toutes les modalités favorisant la coexistence 
d'espèces proches par ségrégation morphologique (KANE et POoULSON, 1976; 
SALGADO Cosras, 1978), ségrégation trophique (KiLBERTUS et VANNIER, 1981), 
ségrégation temporelle et spatiale (CULVER, 1973 et 1975 ; Mac KINNEY, 1975). 


La seconde remarque se rapporte au principe d'exclusion compétitive qui 
devrait trouver dans le milieu souterrain un excellent domaine d'expression. 
Il a été évoqué par Peck, 1975 pour expliquer la distribution allopatrique 
d'espèces de Coléoptères Catopinae dans les grottes du Tenessee (U.S.A.). En 
effet le milieu souterrain apparait généralement comme un environnement 
stable, de structure simple, oü les ressources semblent limitées tant en quan- 
tité qu'en qualité. Cependant une observation plus fine (JuBERTHIE, 1969 et 
1975) montre que ce milieu est relativement instable et que ses habitants, sous 
la pression de compétition interspécifique (et intraspécifique), sont capables 
d'un certaine plasticité leur permettant ultérieurement la conquéte de niches 
écologiques moins saturées (MoHR et POULSON, 1966). 


L'alternative coexistence - compétition est trop simpliste, les problémes 
doivent étre posés comme l'ont développé de nombreux auteurs, dans le 
sillage de Mac ARTHUR et HUTCHINSON, plutót en terme de degré de coexistence 
ou de chevauchement de niches (PIELOU, 1972 ; Copy, 1974 ; HURLBERT, 1978 ; 
BARBAULT, 1981). C'est dans cette optique que nous abordons le probléme 
compétition - coexistence chez les deux espèces de Speonomus et que nous étu- 
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dierons ultérieurement les aspects trophiques et éthologiques liés à leur 
syntopie. 

De notre étude il ressort que les niches des deux espèces ont d'une part 
des dimensions communes qui s'accompagnent parfois de quelques modu- 
lations et d'autre part des dimensions propres à chacune d'elles. 


Au nombre des dimensions communes apparaissent la distribution spatio- 
temporelle des imagos des 2 espèces et la période de recrutement des popu- 
lations. 


En effet, pour une station, au cours du cycle annuel (septembre 1984- 
aoüt 1985) les différences d'abondance des imagos âgés de plus d'un mois des 
deux espèces Speonomus carrerei et S. orgibetensis, obtenues au moyen de 
pièges à appât, suivent des cinétiques similaires. Le recrutement des popu- 
lations (marqué par l'apparition des imagos clairs), âgés de moins d'un mois 
se fait pour les 2 espèces sensiblement à la même période (octobre à mai). 
Ces 2 résultats montrent l'absence de partage du temps pour les deux popu- 
lations d'imagos. 


Ceci est en accord avec les observations citées dans la littérature qui ne 
signalent pas à notre connaissance d'alternance de populations d'espèces hypo- 
gées proches et syntopiques. Néanmoins, Mac KINNEY (1975) a constaté pour 
2 espèces de Coléoptères Trechinae Pseudanophfülmus des grottes du Kentucky 
(U.S.A.) une séparation temporelle des phases d'émergence donc l'existence de 
cycles de reproduction décalés dans le temps. Il existe d'après MAc KINNEY 
une absence de ségrégation temporelle pour les imagos (qui vivent plus de 
3 ans pour les 2 espèces), mais une séparation dans le temps des émergences. 


En ce qui concerne la distribution spatiale, au niveau du M.S.S. selon les 
types de granulométrie (gros interstices limoneux, petits interstices...) les deux 
populations d'imagos bruns réagissent de façon similaire. Les individus des 
deux espèces ont des valeurs pondérales identiques, donc « physiquement » 
les mêmes possibilités d'exploitation spatiale du milieu. Il ne semble pas y 
avoir partage de l'espace entre les deux populations d'imagos bruns. 

La ségrégation spatiale dans les grottes est, cependant, trés répandue et 
elle a été maintes fois évoquée. Elle est d'ailleurs souvent « correlée » à des 
caractéristiques particulières telles que des différences de taille et de préfé- 
rences alimentaires. 


La différence de taille entre espèces proches coexistant dans la méme 
cavité a été soulignée par KANE et PouLsoN, 1976 pour des Coléoptères Cara- 
biques hypogés dans la Mammoth Cave (U.S.A.), par MoHR et PouLsoN, 1966 
pour des Écrevisses troglobies dans la Squirrel Chimney Cave en Floride 
(USA). Elle a été constatée à maintes reprises (JUBERTHIE et BOUILLON, com- 
munication personnelle) dans les grottes et le M.S.S. ariégeois (France) pour 
des Coléoptères Bathysciinae (Speonomus pyrenaeus - Speonomus hydro- 
philus, Speonomus pyrenaeus - Speonomus zophosinus). Cette différence de 
taille a trés souvent comme corollaire une exploitation différente du milieu, 
entrainant des choix trophiques dissemblables des deux espèces, comme chez 
les écrevisses troglobies (MOHR et POULSON, 1966); trés souvent dans ce cas, 
la zone de syntopie se trouve très réduite. 


Les préférences alimentaires différentes d'espèces coexistantes condui- 
sent à une ségrégation spatiale lorsque les sources de nourriture ont des 
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distributions discontinues, ce qui est souvent le cas dans le milieu souterrain 
(DELAY et JUBERTHIE, 1981). Une illustration de ce fait, nous est fournie par la 
répartition de 2 espèces de Tomocerus (Collembole) dans la grotte de Sainte- 
Catherine (Ariège, France), (VANNIER et VERDIER, 1981 ; KILBERTUS et VANNIER, 
1981). L'un, Tomocerus problematicus, plus géophage, occupe le fond de la 
grotte, l'autre Tomocerus minor, plus « organophage » se trouve plus près de 
l'entrée de la grotte; la zone réelle de syntopie n'existe que sur quelques 
métres, au niveau de l'ancien escalier de bois qui occupe le fond de l'Aven. 
Nous rappellerons ici que ces préférences alimentaires différentes ne sont 
que l'une des modalités qui permettent d'expliquer la! coexistence de ces deux 
espèces de Collemboles, d'autres caracteres relatifs à la biologie et à la physio- 
logie ayant été signalés par ces auteurs. d 


Les espèces S. carrerei et S. orgibetensis semblent réagir de façon iden- 
tique aux conditions propres de chaque type de biotope défini par sa granu- 
lométrie ; cependant ces biotopes diffèrent, au point de vue des potentiels 
trophiques, écoulements d'eau (agents directs de transfert de la matière orga- 
nique de surface) et environnement biocénotique (travail en cours). Chacun 
de ces types a ses caractères propres qui néanmoins ne semblent pas avoir 
d'incidence directe sur les proportions relatives des deux espèces. 


Nous devons préciser que l'hétérogénéité structurale de l'habitat (juxta- 
position de types de granulométrie différents à une micro-échelle qui est 
d'ailleurs celle du rayon d'action des animaux, 5 mètres en 1 mois) peut 
accroître les possibilités de coexistence de nos deux espèces. De plus la struc- 
ture labyrinthique du milieu qui diminue la probabilité de rencontre aléatoire 
des individus, accentue ou renforce la possibilité d'utilisation d'un même 
espace par les 2 espèces. Cela rejoindrait les discussions actuelles en Écologie 
sur la théorie des Guildes, comme celles évoquées dans l'ouvrage collectif de 
STRONG et al., 1984. 


Au cours de notre étude nous avons observé la présence épisodique des 
deux espèces dans l'horizon B du sol. Elles v sont peu abondantes (0,85 et 
1,9 % du nombre total des individus récoltés) et le rapport entre les effectifs 
de S. carrerei sur S. orgibetensis est proche de 1, tandis qu'il est de 3 dans 
le M.S.S. sous jacent. Ainsi, S. orgibetensis est mieux représenté que S. carrerei 
dans l'horizon B ce qui peut traduire sa meilleure aptitude à supporter des 
conditions de vie plus contraignantes que celles du M.S.S. Ceci est en cours 
de confirmation et les premiers résultats obtenus vont dans ce sens. Les sex 
ratios observés dans l'horizon B sont du méme ordre que ceux calculés pour 
le M.S.S., il semblerait donc qu'il n'v ait pas de migrations différentes entre 
d et 9. 


Il s'avère difficile, ici, de parler d'une réelle migration et de ségrégation 
verticale entre les deux espèces à cause de la faiblesse des effectifs concernés, 
comme cela a pu étre mis en évidence pour d'autres Arthropodes dans les 
horizons de surface, comme pour les Diplopodes forestiers (GEorrRov, 1981). 


En ce qui concerne le renouvellement des populations, l'apparition sai- 
sonnière d'imagos clairs chez les deux espèces témoigne de l'existence d'un 
cycle de reproduction simultanée. Des tentatives d'élevages sont en cours. 
Nec travanv antérieurs ont montré que les variations saisonnières des tem- 

> milieu souterrain pouvaient induire des rythmes de repro- 
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duction. Deux mécanismes conjoints ont été invoqués, d'une part une varia- 
bilité saisonnière de l'ovogenèse, démontrée chez Speononus hydrophilus, et 
donc de la ponte (JUBERTHIE-JUPEAU, 1981), et d'autre part l'induction de 
maxima saisonnier de mue imaginale à partir de pontes supposées continues 
et homogènes toute l'année (DELAY, 1978). 


L'évaluation du taux de renouvellement des populations (selon Mac 
KINNEY, 1975), nous a conduit à montrer que les effectifs d'imagos clairs étaient 
certainement sous-estimés et que le sex ratio des imagos clairs est inverse de 
celui des imagos bruns. Ces résultats restent actuellement difficiles à expli- 
quer. Mais nous devons émettre des réserves quant au domaine d'application 
de ce type de calcul : 


— L'impossibilité, pour nous, de définir si nous sommes en présence de 
populations en équilibre, cette condition est nécessaire pour la réalisation 
de ce type de calcul. 


— La représentativité des données relatives à des effectifs obtenus par 
piégeage ; ces effectifs ne traduisent pas nécessairement le niveau réel des 
effectifs des populations ; car il peut y avoir interférence des niveaux d'acti- 
vité (et de rétention au piège) des individus, ces niveaux peuvent être variables 
selon l'état des individus (clairs bruns, mâles et femelles). De plus les pièges 
(et leurs alentours) constituent des zones oà la densité des individus est 
importante, des phénomenes d'aggressivité peuvent alors apparaitre et pro- 
voquer l'éloignement d'une certaine catégorie d'imagos. 


Il en est de méme du sex ratio calculé pour les imagos bruns, oü l'exis- 
tence possible, mais non vérifié, de longévité différente entre mâle et femelle 
conduirait à une mauvaise appréciation du sex ratio. Alors que pour les imagos 
clairs l'estimation du sex ratio est plus fiable puisque l'on s'adresse à une 
méme classe d'áge. 


A côté des traits communs que nous venons d'évoquer chez ces espèces 
syntopiques, il existe des caractéres propres à chacune d'elles. De ce fait, 
les niches écologiques qu'elles occupent ne sont pas identiques dans toutes 
leurs dimensions ; en particulier elles different par leurs caractéristiques lar- 
vaires et l'importance relative de leur population en fonction de leur distri- 
bution géographique. 


Les deux espéces ont ainsi au cours de leur développement post- 
embryonnaire deux stratégies différentes. Celle de S. carrerei est la plus évo- 
luée et tend chez cette espèce peu féconde à assurer une meilleure protection 
de la larve (stratégie K avancée) : gros ceufs télolécithes et larve ayant un seul 
stade ; cette larve ne s'alimente pas et passe, apres quelques jours de mobilité, 
toute sa vie protégée par une logette. La stratégie de S. orgibetensis est moins 
évoluée ; cette espece est plus féconde et sa larve, active, est moins protégée 
(stratégie K moins avancée) : les ceufs plus nombreux sont moins riches en 
vitellus ; il existe 2 stades larvaires dont le premier et le second au tout début 
sont tributaires des conditions du milieu en ce qui concerne leur recherche 
de nourriture, les contraintes climatiques (le temps passé dans une logette est 
réduit à une partie du 2* stade) et les prédateurs potentiels. 


Les deux types de stratégie de S. carrerei et S. orgibetensis sont à mettre 
en relation, semble-t-il, avec l'appartenance de ces deux espèces à deux groupes 
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phylétiques : S. orgibetensis au groupe S. speluncarum et S. carrerei au groupe 
S. zophosinus, qui auraient, d'après JEANNEL, 1947, colonisé différemment la 
chaine pyrénéenne. 


En ce qui concerne la distribution géographique dans les stations cou- 
vrant l'aire de coexistence des deux espèces il apparaît que : 


— les stations s'ordonnent selon un gradient Est-Ouest avec une domi- 
nance des effectifs de S. carrerei à l'Est. Ce gradient est modulé par d'autres 
facteurs tels que l'altitude ou encore la structure du M.S.S. (colluvium ou 
fissuration). 


Certains facteurs semblent ne jouer aucun rôle dans le « rapport de 
cohabitation » (rapport des effectifs entre les deux espèces), tels le pH, la 
couverture végétale (toutes les stations sont situées au même étage de végé- 
tation), la pente (du talus ou naturelle) et la proximité du sol. Il est à noter 
que certains paramètres qui agissent de façon similaire sur les effectifs, ne 
paraissent pas intervenir directement dans le « rapport de cohabitation ». Ces 
facteurs : température, teneur en eau, exposition sont d'ailleurs fortement 
liés entre eux. De plus, l'abondance relative des deux espèces selon les sta- 
tions, pour des prélèvements cumulés entre janvier 1980 et aoüt 1984, est 
identique à celle obtenue pour une période précise (juillet 1985), à une 
exception près. 

Nous pouvons souligner que pour les individus des deux espèces, la réac- 
tion au piège est identique (donc que la méthode d'échantillonnage est 
valable), puisque nous trouvons une inversion progressive des « rapports de 
cohabitation » d'Est en Ouest. 


IV. — CONCLUSION 


Il apparaît pour les imagos bruns des deux espèces, S. carrerei et 
S. orgibetensis et dans une même station : 


— une absence de partage du temps (cinétique d'abondance saisonnière 
similaire, période de recrutement de population presque identique) ; 


— une absence de partage horizontal de l'espace (rapport de coexistence 
voisin selon le type de granulométrie). 


Néanmoins, nous devons constater une incidence différente sur chaque 
espèce des paramètres des stations (gradient Est-Ouest, altitude, qualité de 
l'éboulis) dont certaines sont à mettre en relation avec l'existence vraisem- 
blable de deux vagues de peuplements successives (JEANNEL, 1947). Le rôle 
de cette dimension historique peut aller de pair avec l'acquisition de deux 
stratégies de reproduction différentes, l'une plus évoluée, témoin d'une stra- 
tégie de type K avancée (S. carrerei) et l'autre moins évoluée, stratégie K 
moins avancée (S. orgibetensis ). 


Ainsi les larves des deux espèces occupent des niches écologiques diffé- 
rentes bien que celle des adultes soient trés voisines. 
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RÉSUMÉ 


L'auteur décrit et discute des études menées dans le milieu souterrain super- 
ficiel (JUBERTHIE et coll., 1981) sur les populations et l'habitat de Speonomus carrerei 
et Speonomus orgibetensis (Coléoptères Bathysciinae troglobies). 

Les imagos des espèces syntopiques ont les mêmes valeurs pondérales et la 
même période de recrutement de populations ; pour une même station les distri- 
butions spatio-temporelles des effectifs des deux espèces ont des cinétiques 
similaires. 

Mais des différences existent d'une part pour la distribution géographique, le 
rapport des effectifs entre les deux espèces suit un gradient est-ouest, et d'autre 
part pour les stratégies larvaires. Le développement post-embryonnaire de S. 
carrerei est plus adapté à la vie souterraine que celui de S. orgibetensis. Ainsi 
les larves des deux espèces occupent des niches écologiques différentes, bien que 
celles des imagos soient très voisines. 


SUMMARY 


Syntopy of two Speonomus species (troglobitic, Coleoptera Bathysciinae) 
in underground superficial compartment. I. Spatio-temporal aspects 


Population and habitat studies carried out on Speonomus carrerei and Speo- 
nomus orgibetensis (troglobitic species, Coleoptera Bathysciinae) in the underground 
superficial compartment (JUBERTHIE et al., 1981), are described and discussed. 

The syntopic species imagos present the same individual stature and weight, 
the same timing of populations recruitment; moreover, spatio-temporal distri- 
butions of both species have similar kinetics at a same station. 

But differences exist in geographic distribution (relative frequencies of species 
follow an east-west gradient) and in larval strategy. The post-embryonic develop- 
ment of S. carrerei is more adapted than S. orgibetensis for subterranean life. 

If ecological niches of imagos are closed, it is not the same for larva. 
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